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玉米光周期敏感调节机制的研究进展
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摘 要：光周期敏感限制了温带地区对热带、亚热带玉米种质资源的引进。克隆玉米光周期相关基因并研究

其功能和构建光周期调控网络，是解除这一限制的重要途径。在讨论不同植物光周期敏感调节机制保守性和差异

性的基础上，结合其他植物(主要是拟南芥和水稻)光周期调控机制的研究现状，对玉米光周期性状的遗传特点以及

相关基因的定位、克隆和功能研究进展进行综述。
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Abstract: Photoperiod sensitivity is the main limiting factor for the introduction of tropical and subtropical
maize germplasm resources in temperate zones. To break through the obstacle, cloning related genes and studying
their functions to construct the gene regulation network of maize photoperiod sensitivity trait, are the major approach⁃
es. Photoperiod sensitive regulating mechanisms in different plants are with conservatism and differences. Based on
the present studies on photoperiod sensitive regulating mechanism in Arabidopsis thaliana and Oryza sativa, the ge⁃
netic characteristics, gene mapping, and gene functional characterization of maize photoperiod regulation mecha⁃
nism were reviewed.

Key words: Maize; Arabidopsis; Photoperiod sensitivity; Regulation mechanism; Gene mapping; Gene cloning

玉米是重要的粮饲作物和工业原料，在保证粮

食安全上具有举足轻重的作用。在我国人口不断增

加、玉米需求量不断增加和可利用的耕地面积不断

减少的背景下，选育高产新品种是提高玉米总产量

的有效方法，广泛的种质基础是玉米育种可持续发

展的保障。热带、亚热带玉米种质含有大量温带种
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质所没有的优良特征，如耐旱、耐涝、气生根发达、茎

秆坚韧、抗病、抗虫性高、叶绿素含量高、叶片功能期

长等，而且与温带种质群体遗传差异明显，相互杂交

一般配合力高，是温带地区优异的外来种质资源。

热带、亚热带种质群体在长期的进化过程中形

成了适应低纬度(短日照)条件的光周期敏感性，在

中、高维度(长日照条件)地区种植表现出诸多不适

应，如植株高大、易倒伏；抽丝、散粉期延迟，雌、雄花

期不协调、生育期延长，有的种群甚至在生长季节内

不能完成生命周期；果穗发育不良、空秆率高等，限

制了他们在温带地区的应用。克隆玉米光周期相关

的关键基因并研究其表达模式及作用机理，对钝化

玉米光周期敏感性，引进和利用热带、亚热带种质具

有重要的理论与实践意义。本文在讨论高等植物光

周期敏感调节机制的保守性和差异性的基础上，阐



述该性状的遗传特点及其相关基因定位、克隆和功

能研究的现状。

1 高等植物光周期敏感性状调节机制
的保守性和差异性

光周期敏感是由多基因控制的数量性状，调节

机制复杂，研究对象主要集中在拟南芥和水稻等少

数模式植物，其中对拟南芥光周期调节机制研究的

最为透彻。通过在其他植物中识别和克隆拟南芥光

周期基因的同源基因并对其功能进行研究，发现很

多拟南芥光周期调节基因在其他植物中具有同源基

因，而且他们的结构和功能具有保守性。如豌豆

LATE1(LATE BLOOMER1)基因和DNE(DIE NEUTRA⁃

LIS)基因分别与拟南芥GI和ELF4基因同源，他们的

突变体植株都对光周期反应不敏感，分别导致植株

晚花和早花，其功能与GI和ELF4相似[1，2]。多数拟

南芥光周期调节基因在水稻中也都有同源基因，而

且表达模式高度相似。另一方面，不同植物的光周

期调节机制又具有特异性。水稻OsGI促进Hd1(拟
南芥CO的同源基因)基因的表达，Hd1在长日照条

件下抑制下游Hd3a(拟南芥FT的同源基因)的表达，

导致开花推迟；而在短日照条件下，Hd1 则诱导

Hd3a的表达，导致水稻提前开花[3]。水稻的Ghd7和

在玉米中的同源基因ZmCCT在拟南芥中没有同源

基因[4]。因此，在长期的进化过程中，不同植物与光

周期调节相关的同源基因在保留了相同或相似功能

的同时也衍生出了新的功能，也有执行相似功能的

新基因出现。所以，不同植物之间光周期调节的机

制不尽相同，不能用某一个或几个物种的光周期现

象解释其他物种的光周期现象。然而，不同物种光

周期调节的关键基因又具有保守性，对他们的研究

可以为其他植物相关机制的研究提供理论依据。

2 玉米光周期敏感性状的研究进展

2.1 玉米光周期敏感性状的遗传特点

玉米属于短日照作物，对光敏感的临界日照时

数为12～13 h，随着光照时间的延长，光周期反应明

显。玉米光周期反应的敏感时期一般认为在雄穗分

化期 [5]，吐丝期比散粉期的反应更敏感。敏感程度

主要受材料的来源和生育特征的影响，来源于低纬

度地区的种质光周期反应强烈，同一地区，晚熟品种

比早熟品种敏感。此外，光周期敏感性同时还受温

度、土壤养分、光照强度等的影响[6]。

光周期敏感性状与开花时间密切相关。拟南芥

的开花时间由主效基因控制，玉米基因组中每个与

开花有关的QTL表型贡献率都很小，以加性效应为

主，遗传力高[7]。但也有研究表明，分别来源于温带

和热带的光周期钝感和钝感自交系组合所衍生后代

光周期相关性状的显性效应占主导地位，且普遍存

在上位性效应。钝感和敏感自交系组合所衍生后代

的相关性状主要表现为加性效应，显性效应和上位

性效应明显降低，且不同组合间存在差异[8]。

2.2 玉米光周期敏感性状的基因定位研究

QTL定位是发掘玉米光周期敏感性状相关基因

的重要方法，不同研究者定位所使用的群体来源、亲

本数量、群体大小、实验方案设计、表型性状收集地

点、数量、数据处理方法等不尽相同。Chardon[9]收集

了 67个玉米开花时间实验得到的 313个QTL，通过

统计与该性状相关的热点区域并利用Meta分析，建

立了由 62个一致的QTL组成的遗传模型，其中，位

于第1、8、9、10这4条染色体上的6个QTL表现出较

大的贡献率。Coles[10]利用多群体联合分析，对由 2
个温带自交系和2个热带自交系创建的4个群体进

行光周期敏感性状相关基因进行QTL定位，将主效

QTL定位在第 1、8、9、10染色体上，其中，效应最大

的位于第 10染色体上，其候选基因为ZmPR4，这与

Chardon, et al.等的结果高度一致。Wang[11]利用1个
温带自交系和 1个热带自交系组配杂交组合，并利

用其衍生的 207个RIL在长、短日照条件下对与光

周期相关的 5个性状进行QTL定位，将相关位点集

中在第4、6、8、9、10染色体上，其中，第10染色体的

10.04区域贡献值最大且最稳定。Ducrocq[12]将10.04
目标区域缩小至 1个 170 kb的区域，预测该区段内

的候选基因为水稻Ghd7的同源基因。从以上不同

QTL定位的结果可以看出，很多研究都在第10染色

体的 10.04区域定位到了影响玉米光周期敏感的主

效QTL，说明该区域可能包含重要的光周期敏感反

应相关基因。陈彦惠课题组对该染色体区域进行了

进一步的精细定位，发现该区域至少包含 3个光周

期相关基因：ZmCCT[13]、PHYTOCHROME INTERACT⁃

ING FACTOR3(AtPIF3)和ZmCCA1。

2.3 玉米光周期敏感性状基因的克隆研究现状

2.3.1 光信号接收基因的克隆及功能研究

光敏色素是植物接受光信号的主要光受体，玉

米中含有 PHYA1/2、PHYB1/2和 PHYC1/2这 3对光

敏色素。对RIL群体的定位结果表明，每一对光敏

色素的编码基因都位于染色体的同源区域上，说明

他们是进化过程中染色体加倍的结果，他们的表达

模式以及对光信号的反应和功能不尽相同，如在黑

暗条件下生长的玉米幼苗，其PhyA和PhyB(主要是
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PhyB1[14])RNA的表达量比在光下生长的植株高，但

是PhyC在光照和黑暗条件下的RNA表达量一致。

光敏色素表达又具有组织特异性，如在玉米中胚轴

中，PhyB和PhyC在黑暗条件下的转录本积累量变

化不大，但是PhyA的转录水平要比在叶片和叶鞘中

低得多[15]。不同光敏色素基因的功能有重叠又有差

别，如 PHYB1和 PHYB2都能调节成熟玉米植株叶

鞘和茎的伸长以及光介导的PhyA和Cab基因的转

录；PHYB1 在红光条件下抑制中胚轴伸长，而

PHYB2无此功能；PHYB2介导光周期诱导的开花转

换，而PHYB1在这方面的作用要小得多。这些光敏

色素很可能参与光信号的接收和传导，并且在控制

玉米开花时间上起重要作用。

2.3.2 玉米生物钟基因的克隆及功能研究

生物钟调节机制在不同植物中有很大的保守

性。Wang[16]克隆了拟南芥生物钟基因CCA1的同源

基因ZmLHY(ZmCCA1的同源基因，为避免混淆，在

此将位于玉米染色体组第4、10条染色体上的CCA1

基因分别称为 ZmLHY和 ZmCCA1)。Wang报道，他

们克隆的ZmLHY基因位于第 10条染色体上，然而

经过序列比对分析发现，该基因其实位于第 4条染

色体上。ZmLHY在玉米叶片和顶端分生组织中呈

光周期节律性表达，在拟南芥中过量表达该基因引

起植株下胚轴变长，开花时间延迟，下游基因AtGI、

AtCO和AtFT的转录也受到抑制，表明其参与玉米生

物钟的调节。对 ZmCCA1的功能分析表明，其与

ZmLHY的功能部分冗余。

2.3.3 玉米光周期输出路径基因的克隆及功能研究

光周期是影响玉米开花期的重要外部因素，但

是影响开花期的基因并非都参与或受光周期节律的

调控。同时，很多非光周期基因也影响玉米的花期，

但这类基因有很多可以调节光周期基因或受其调节。

玉米 conz1是拟南芥 CO和水稻 Hd1的同源基

因，位于玉米基因组第9条染色体上。与CO和Hd1

在短日照下的表达模式类似，conz1在短日照下呈光

周期节律性表达[17]。拟南芥CO基因受转录水平和

转录后水平的调控，光照是维持CO稳定性的重要

因素。高转录水平和光照条件同时存在才能保证

CO的高水平积累，进而促进 FT的表达和促进开

花 [18]。鉴于 conz1与CO基因的同源性，它很可能以

与CO类似的方式促进玉米在长日照条件下开花。

id1(indeterminate1)编码 1个具有锌指结构的转

录因子，位于玉米基因组第1条染色体上，只在水稻

等禾谷类作物中存在同源基因 (在拟南芥中不存

在)。id1功能缺失导致植株营养生长期延长，叶片

数增多，花器官发育畸形。该基因只在未成熟的玉

米叶片中表达，在成熟叶片和芽顶端分生组织中不

表达，其表达量在开花转换之前达到最高峰。id1

的 mRNA和蛋白表达都不受光周期信号的影响，因

此它可能通过自主途径调控玉米开花转换。ID1调
节的下游基因可能在促进ZCN8从韧皮部到芽顶端

分生组织的转运中起作用。另外，ID1还可能以独

立于CO/FT路径之外的方式调节开花转换[19，20]。

dlf1(delayed flowering1)位于玉米染色体组第 7
染色体的长臂上，编码 1个亮氨酸拉链类型的转录

因子[21]。DLF1是拟南芥FD (FLOWERING LOCUS D)
的同源蛋白，在芽顶端、未成熟的雌穗、茎、根尖分生

组织、胚胎和叶片等多个组织和器官中表达，在开花

转换时期的芽顶端表达量最高，其在促进玉米开花

转换过程中具有多效性。时空表达分析结果表明，

dlf1的表达量只有达到一定阈值才能促进芽顶端分

生组织向花组织转换，在之后的生殖生长早期阶段

下降到很低的水平。dlf1位于 id1基因的下游，它介

导开花诱导信号从叶片到芽分生组织的传递[22]。

ZCN8是拟南芥FT的类似基因，位于玉米染色

体组第 8条染色体的 8.05区域，其编码的蛋白具有

成花素的特征[23]。在光周期敏感的玉米自交系中，

ZCN8呈光周期节律性表达，且短日照促进其转录，

而在光周期钝感的玉米自交系中，其转录不受光周

期影响，表现出较弱的光周期循环模式。与拟南芥

FT空间表达模式类似，ZCN8主要在叶片韧皮部表

达。在营养生长阶段的茎尖部位异位表达引起植株

早花，而通过microRNA抑制其表达，则推迟开花。

zcn8位于 id1基因的下游，dlf1基因的上游。在芽顶

端分生组织中，DLF1和ZCN8可能形成复合体(与拟

南芥FD和FT的作用方式类似)激活下游Zmm4等花

器官基因的表达[24]。

Jin[25]利用含有368个玉米自交系的关联作图群

体在13个环境下对筛选到的53个CCT基因与开花

时间的相关性进行分析，发现其中的45个与开花时

间相关，并对位于第 5条染色体上的ZmCOL3(水稻

OsCOL4的同源基因)进行了分析。细胞核定位结果

表明，该基因编码的蛋白定位在细胞核中，过量表达

该基因的玉米自交系无论在长日照还是短日照下都

推迟开花约 4 d。在该基因 3’端非翻译区 1个胞嘧

啶的插入和启动子区域551 bp的片段插入很可能与

其表达和玉米对热带和温带地区的适应能力有关。

结合过量表达该基因的转基因植株和对照植株的

RNA-seq分析结果，推测ZmCOL3可能通过正向调

节ZmCCT的表达或通过影响生物钟抑制开花。



ZmCCT是水稻 Ghd7的同源基因，定位于玉米

基因组第 10条染色体的 10.04区域，在玉米光周期

反应调节过程中具有重要作用[26]。Ku[27]创建了含有

亚热带玉米自交系 CML288 ZmCCT片段的温带自

交系黄早四(HZ4)的近等基因系(HZ4-NIL，ZmCCT
高水平表达)。与HZ4相比，在长日照条件下，HZ4-
NIL中很多与光周期节律、抗旱、耐热以及抗病性相

关基因的表达量发生了改变，CML288 ZmCCT片段

赋予HZ4-NIL更高的耐旱性、耐热性和抗病性。因

此ZmCCT是连接光周期反应与抗(耐)逆反应的一个

重要节点。

ZmCCT9也是一个含有CCT结构域编码序列的

基因，位于米染色体组第9条染色体上，其编码的蛋

白(ZmCCT9-EGFP)定位于洋葱表皮细胞的细胞核

中。该基因主要在成熟的叶片的维管束和厚壁组织

纤维细胞中表达。无论在长日照还是短日照条件

下，ZmCCT9的表达都表现出光周期节律性，但是在

后者中的表达节律弱得多。利用CRISPR/Cas9技术

敲除玉米自交系 ZC01 ZmCCT9促进植株在长日照

条件下开花，进一步研究表明，ZmCCT9通过抑制

ZCN8的表达从而抑制开花[28]。

NF-Y转录因子是胚形成、抗旱性、分生组织保

持以及光周期依赖的开花等生物学过程的重要调节

子。ZmNF-YA3是NF-Y类型的转录因子，该蛋白

很可能与 CO- like 和 FPF1 形成三聚体并结合

ZmFT-like12基因的启动子而促进其表达进而促进

开花转换 [29]。另外，ZmNF-YA3还通过对 bHLH92、

FAMA和MYC4基因表达的调节提高玉米的抗旱和

耐高温反应。

另外，玉米上克隆的与开花时间相关的基因还

有 ZmTOC1、Zmm4、Zmm15、Zmm24、Zmm31[30]、Zm⁃

Rap2.7[31]、ZmELF4、ZmCOL、ZmTFL1、ZmHd6、LUX、

ZmFKF1、ZmPRR37、ZmPRR59、ZmPRR73、FCA、

GIGZ1a/b、ZmMADS1等[32]，其中，有很多可能参与光

周期敏感调节过程。Dong[32]对已经克隆的与玉米开

花时间控制相关的部分基因做了总结并提出了一个

预测玉米开花时间的基因调节网络模型。

3 结 论

玉米的光周期敏感相关性状，特别是开花时间

性状，与产量、耐旱、抗病性等密切相关。因此，克隆

影响玉米光周期敏感性的基因，并对其功能进行研

究，构建光周期调节的调控网络，有助于了解玉米的

进化，减少热带和亚热带种质资源在温带利用的障

碍，加快温带地区玉米育种的进程。目前，虽然已经

定位和克隆了一些与玉米光周期敏感途径相关的基

因，并对其功能进行了研究，但是要充分了解其调节

机制，这些还远远不够。现阶段存在的主要问题，玉

米光周期敏感是一个数量性状，其调节基因极多，很

多基因还没有被定位或克隆；虽然已经克隆了一些

与玉米光周期相关的基因，并对其中的少数进行了

功能研究，但是大多数基因的功能仍需完善和发掘；

由于前两个问题的存在，很难构建玉米光周期相关

基因的调控网络。所以，目前玉米光周期调节机制

的研究重点，在继续完善和挖掘已克隆基因的功能

的基础上，进一步定位和克隆相关基因，并对其功能

及相互间的调节关系进行研究以构建调控网络。
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